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Nombres vernáculos 
Según Bernis (1995), la semántica del antiguo nombre latino muscicapa coincide con la de 
vernáculos en diversos dialectos europeos. El piído machacón le vale su vernáculo cerrojillo y 
afines. El parpadeo alar inspira los vernáculos aletilla y similares. Otros vernáculos recogidos 
por Bernis son aleta (en varias localidades de Huesca y Zaragoza), aleta blanca, aletilla (en 
Vitoria), aletillo (en Valladolid, éste tomado ya por Rojas en su Nomenclator antes de 1926 y 
por Graells, 1853), bonito (en Huelva y Sevilla), cerrojo (en Cádiz), cerrojillo (en Segovia), 
chiniquilla (en Guadalajara), chinguina (en Cáceres) y letica (en Zaragoza). En el Atlas de las 
Aves Reproductoras de España se mencionan también mastegatatxes (Cataluña), papamoscas 
negro (Galicia) y Euli-txori beltza (País Vasco) (López-Huertas, 2003). Otros vernáculos son 
abate (Valsaín, Segovia), blanqueta, caçamosques, menjamosques negre, papamosques 
negre, becafigues, figuerol, menjafigues, pagofigo, papafigues, picafigues (Cataluña; O. Gordo, 
comunicación personal).   
  
Identificación y rasgos morfológicos 
Ave de pequeño tamaño (longitud: 12-13 cm; envergadura: 21.5-24 cm; peso: 12-13 g), 
ligeramente menor que un gorrión común. Cuerpo compacto, cabeza ancha y pico fino. Los 
ojos, las patas y el pico son negros. 
En otoño e invierno, el macho es muy parecido a la hembra, con el dorso pardo claro y la parte 
inferior blanco ocre (Cramp y Perrins, 1993). Esto hace difícil distinguirlos cuando están en 
paso hacia las zonas de invernada. En primavera, durante el periodo nupcial, existen 
diferencias muy marcadas de color entre sexos. El plumaje del macho es un contraste llamativo 
de blanco y negro (dorso y cola negros; partes inferiores color blanco puro). Las hembras son 
de color pardo-grisáceo en el dorso y blanco en la parte inferior. En ambos sexos se puede 
apreciar una franja blanca alar, de mayor tamaño en las poblaciones ibéricas y mayor en los 
machos que en las hembras (Curio, 1960; ver Figuras 1c y 2b). En los machos de un año, un 
rasgo claramente distintivo son las primarias de color marrón en vez de negro, porque no están 
mudadas (ver fotografías en Blasco-Zumeta y Heinze, 2011). Además, el plumaje del dorso en 
los machos de un año puede ser parcialmente pardusco (ver Figura 1b), más parecido al de las 
hembras. No obstante, los resultados son contradictorios respecto a la variación del color del 
plumaje con la edad de los machos. Potti y Montalvo (1991a) no encontraron diferencias 
significativas entre machos de distinta edad, aunque sus datos apuntaban hacia una 
disminución de color negro en machos viejos. Sin embargo, en una población vecina del 
Sistema Central, Galván y Moreno (2009) encontraron que los machos con una edad estimada 
de tres años presentaron mayor porcentaje de color negro que los machos de un año. Un rasgo 
interesante de la especie es la mancha blanca del plumaje de la frente, exclusiva del macho en 
el resto de las poblaciones europeas (Figura 1a). Curiosamente, en las poblaciones ibéricas, 
algunas hembras también presentan este carácter, dependiendo de la edad y de otros factores 
(Potti, 1993a; Morales et al., 2007a), como se puede ver en el apartado de Selección Sexual 
(ver Figura 2a). 
  
También se ha observado que más de un 50% de los machos de una población del Sistema 
Central expresa un collar blanco, similar al del papamoscas collarino (Ficedula albicollis), sobre 
todo en individuos viejos y con una mancha blanca en la frente de mayor tamaño (Potti y 
Merino, 1995a). 
El plumaje de los juveniles, pardo, moteado y estriado de blanco ocre, no se parece nada al de 
los adultos (ver Figura 3). 
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Figura 1. Machos en plumaje nupcial. Se muestran los rasgos del plumaje estudiados en las 
poblaciones ibéricas: arriba) mancha blanca en la frente (C) J. Morales, centro) color del dorso 
(se pueden apreciar plumas marrones; (C) G. Tomás, y debajo) franja blanca alar (C) J. 
Morales. 
  
Figura 2. Se muestran los rasgos del plumaje de las hembras estudiados durante la 
reproducción en las poblaciones ibéricas: izquierda) hembra incubando, con mancha blanca en 
la frente (C) J. Morales y derecha) franja blanca alar (C) J. Morales. 
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Figura 3. Pollos de 13 días de edad, pocos días antes de echar a volar. El plumaje está 
prácticamente desarrollado en esta fase. (C) J. Morales. 
  
Biometría 
La tabla 1 recoge datos biométricos de una población de papamoscas cerrojillo del Sistema 
Central. 
  
Tabla 1. Biometría de una población de papamoscas cerrojillo que cría en Valsaín (Segovia). 
Los valores son medias ± desviaciones estándar (número de individuos; número de nidos en el 
caso de los pollos) de datos tomados durante 15 años, a las dos semanas de edad de los 
pollos (J. Moreno, datos inéditos). También se presentan datos del peso de las hembras 
durante la incubación. 
 
  
  peso (g) tarso (mm) ala (mm) pico (mm) 
Machos 12,2 ± 0,6 (859) 17,4 ± 2,1 (896) 78,3 ± 2,1 (892) 13,1 ± 0,9 (597) 
Hembras 12,5 ± 1,0 (1008) 17,4 ± 0,6 (1129) 76,3 ± 2,6 (1136) 13,2 ± 2,4 (777) 
  
14,7 ± 0,8 (581) (en 
incubación)       
Pollos 13,9 ± 1,5 (1183) 17,4 ± 0,5 (1183)     
  
La tabla 2 presenta datos del peso y tarso de pollos de distintas edades. 
  
Tabla 2. Medidas (medias ± error estándar) del peso y el tarso de pollos de distintas edades 
están tomadas de Merino y Potti (1998), estudio realizado en una población que cría en La 
Hiruela (Madrid). 
  
  
edad (días) peso (g) tarso (mm) 
8 10,5 ± 1.5 16,3 ± 1.3 
10 12,4 ± 1.4 18,2 ± 1.0 
13 13,7 ± 1.4 19,2 ± 0.4 
  
  
Osteología 
Hay disponible una clave osteológica para la identificación de las especies que pertenecen a la 
familia Muscicapidae (se puede consultar en Moreno, 1987). Algunas características comunes 
a esta familia son cráneo grácil, apófisis y procesos muy reducidos, forámenes y ventanas 
craneales grandes, pico largo y fino y narinas amplias, que ocupan frecuentemente algo más 
de la mitad posterior del pico (Moreno, 1987). 
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Fisiología 
En las poblaciones ibéricas se han estudiado en profundidad una serie de parámetros  
fisiológicos. Estos rasgos nos ofrecen una información muy valiosa sobre las “decisiones” de 
los individuos a la hora de invertir los recursos disponibles y sobre cómo estas decisiones 
afectarán a su capacidad reproductora y a su supervivencia. Los parámetros fisiológicos 
también nos informan sobre el estado de salud y conservación de las poblaciones. El estado de 
salud es un término amplio, que incluye factores interrelacionados entre sí, como la infección 
por parásitos sanguíneos (ver el apartado de parasitismo), hematocrito, inmunocompetencia, 
respuestas frente al estrés, niveles hormonales, etc. 
Hematocrito 
El hematocrito es una medida del volumen de células sanguíneas en relación con el volumen 
total de sangre. La interpretación del hematocrito es controvertida, pero se ha sugerido que 
valores altos podrían indicar una tasa metabólica rápida o una actividad y esfuerzo elevados 
(Potti, 2007b).En estudios de poblaciones ibéricas de papamoscas cerrojillo se ha comprobado 
que el hematocrito en los machos es repetible a lo largo de los años, aunque es poco o nada 
heredable (Potti et al., 1999a; Potti, 2007b). Además, un estudio experimental demostró que el 
hematocrito depende en gran medida de la disponibilidad de comida durante el desarrollo de 
los pollos, pues los pollos suplementados con comida extra aumentaron el valor de este 
parámetro (Merino y Potti, 1998).       
Inmunocompetencia 
Se han estudiado varios parámetros que podrían indicar la capacidad de respuesta general de 
los individuos frente a infecciones, como las respuestas inmunitarias humorales (específicas, 
mediadas por anticuerpos) y celulares (no específicas) frente a un antígeno o los niveles totales 
de anticuerpos en sangre. Este último parámetro es controvertido, pues se ha interpretado 
como medida de inmunocompetencia o como indicio de infección reciente. En las hembras de 
papamoscas, el nivel de anticuerpos totales está asociado positivamente con la respuesta 
inmunitaria celular (incluso después de controlar en el análisis por los niveles de infección por 
parásitos sanguíneos y otros factores; Morales et al., 2004). Por tanto, el nivel de anticuerpos 
totales se ha interpretado como una medida de inmunocompetencia en esta especie (Morales 
et al., 2004). 
La activación de respuestas inmunes supone un coste fisiológico para los individuos, que 
puede comprometer otras funciones. Por ejemplo, se ha comprobado experimentalmente que 
las hembras que montan mayores respuestas celulares reducen el gasto energético mientras 
ceban a los pollos (Moreno et al., 2001). Y, viceversa, las hembras que invierten más recursos 
en el cuidado parental (esto es, incuban puestas de mayor tamaño y ceban a los pollos en 
mayor medida) sufren una disminución en su capacidad inmune celular (Moreno et al., 1999a). 
En los pollos, la respuesta inmunitaria celular está fuertemente determinada por las 
condiciones ambientales (Soler et al., 2003) y es un predictor muy fiable de la tasa de 
reclutamiento, incluso más que la fecha de eclosión o la condición corporal (Moreno et al., 
2005a). Otros parámetros fisiológicos que predicen la tasa de reclutamiento son los conteos de 
células involucradas en respuestas inmunitarias. Los pollos con niveles bajos de heterófilos y 
linfocitos en sangre tienen más probabilidad de ser reclutados en la población (Lobato et al., 
2005). Por otra parte, la respuesta humoral de los pollos aumenta con la condición nutricional 
de su madre durante la incubación (Moreno et al., 2008b).En un estudio reciente se exploraron 
distintos aspectos del sistema inmune (respuesta inmune innata, respuesta celular frente a un 
antígeno, anticuerpos totales, etc.), pero no se encontró prácticamente ninguna asociación 
entre estos parámetros y variables morfológicas de los pollos (González-Braojos et al., 2013). 
Por último, no se han encontrado diferencias entre sexos en la respuesta celular, pero los 
pollos hembra tienen mayores niveles de anticuerpos en sangre que los machos (Lobato et al., 
2008a). 
Indicadores de estrés fisiológico 
En las hembras, la síntesis de proteínas de estrés (HSP: Heat Shock Proteins), inducida para 
proteger al organismo frente al estrés fisiológico, está negativamente asociada con la 
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capacidad de respuesta inmunitaria humoral y celular. Esto sugiere un compromiso entre 
ambas funciones de mantenimiento (respuesta anti-estrés versus respuesta inmunitaria) 
(Morales et al., 2006a). Además, las hembras con mayores niveles de proteínas de estrés en 
sangre presentan también mayores niveles de antioxidantes, lo que sugiere que estas 
proteínas están ligadas a respuestas del organismo para hacer frente al estrés oxidativo 
(Moreno et al., 2013a). Además, las hembras con una mayor relación heterófilo/linfocito, otro 
indicador de estrés fisiológico, tienen hijos con menor condición corporal (Moreno et al., 
2002a). 
Los machos con mayores niveles de corticosterona, hormona inducida en respuesta a 
numerosas fuentes de estrés fisiológico, son individuos que se reproducen más tarde (Lobato 
et al., 2010) y que sufren una mayor pérdida de paternidad que los machos menos estresados 
fisiológicamente (Moreno et al., 2010a). La expresión de ornamentos en los machos está 
asociada con los niveles de estrés fisiológico, pues los individuos con manchas blancas en la 
frente de mayor tamaño muestran menores niveles de corticosterona (Lobato et al., 2010) y de 
estrés oxidativo (Moreno et al., 2011b). En las hembras, la expresión de la mancha blanca en la 
frente también parece estar asociada con el estatus oxidativo (Moreno et al., 2013b). 
En los pollos, el nivel de corticosterona medido en heces aumenta en condiciones estresantes, 
como temperaturas bajas (Lobato et al., 2008b), mientras que la relación heterófilo/linfocito 
aumenta a  niveles muy elevados de ectoparásitos (Lobato et al., 2005).. Además, la relación 
heterófilo/linfocito y la concentración de proteínas de estrés en sangre están negativamente 
asociadas con el crecimiento en los pollos (Moreno et al., 2002b). 
  
Variación geográfica 
En la Península Ibérica cría la subespecie Ficedula hypoleuca iberiae Witherby, 1928 (Curio, 
1960; del Hoyo et al., 2006). Es algo más pequeña que la subespecie típica y la mancha blanca 
alar de los machos es más grande que en F. h. hypoleuca (Cramp y Perrins, 1993). 
Actualmente, el papamoscas del Atlas (NW África) se considera una especie diferente (F. 
speculigera) (Sæter et al., 2001). A pesar de que en algunas ocasiones iberiae no se ha 
considerado subespecie, sino un intermedio entre las subespecies hypoleuca y speculigera, las 
poblaciones ibéricas son morfológica y genéticamente  muy distintas al resto de poblaciones 
europeas (e.g., Curio, 1960; Haavie et al., 2000; Lehtonen et al., 2009, 2012). 
  
Muda 
Los adultos llevan a cabo una muda completa en verano y una parcial en invierno, mientras 
que en los juveniles ambas mudas son parciales. 
La muda completa de verano consiste en la sustitución de todas las primarias, secundarias 
(aunque algunas pueden quedar sin mudar) y rectrices (Lundberg y Alatalo, 1992). Tras la 
muda, los machos pierden su vistoso plumaje nupcial y se vuelven casi indistinguibles de las 
hembras. Los juveniles mudan las plumas corporales, las pequeñas y medianas coberteras y a 
veces una o dos grandes coberteras y terciarias más internas. La muda de verano suele 
comenzar justo tras la reproducción (junio y julio) y terminar en el mes de agosto. En cuanto 
finaliza, las aves están preparadas para comenzar la migración de otoño. No obstante, en 
muchos casos el comienzo de la muda puede solapar con la reproducción, lo cual es más 
frecuente en machos que en hembras (Hemborg et al., 2001; Moreno et al., 2001) y sobre todo 
en machos jóvenes (Hemborg et al., 2001). De hecho, en una de las poblaciones ibéricas, más 
del 50% de los machos y el 17% de las hembras se encontró mudando durante la etapa de 
cuidado parental de los pollos (Moreno et al., 2001). No obstante, en otro año de estudio en la 
misma población, el porcentaje de hembras mudando alcanzó el 30% (Morales et al., 2007b). 
Puesto que la muda es una actividad energéticamente costosa, puede comprometer la 
inversión en otras funciones. En efecto, se ha comprobado que los machos que activan las 
defensas inmunitarias frente a un antígeno (machos inmunizados experimentalmente) retrasan 
la muda de verano con respecto a los machos no inmunizados (Sanz et al., 2004). Además, las 
hembras que mudan mientras están criando presentan peor éxito reproductor (Morales et al., 
2007b) e incluso reducen activamente su inversión parental, llegando a retirar uno o más 
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huevos del nido para no incubarlos (Lobato et al., 2006). A pesar de esto, las hembras que 
mudan finalizan la temporada con mejor condición corporal, menor infección por parásitos 
sanguíneos y con mayor probabilidad de supervivencia que las que no mudan (Morales et al., 
2007b). Por tanto, el solapamiento de muda y reproducción se ha interpretado como una mayor 
inversión en funciones de mantenimiento a costa de una menor reproducción (Hemborg et al., 
2001; Lobato et al., 2006; Morales et al., 2007b). 
Todos los individuos de todos los grupos de edad llevan a cabo la muda parcial de invierno en 
África, justo antes de la migración de primavera hacia las zonas de cría. Esta muda incluye la 
renovación de casi todas las plumas corporales, las terciarias y varias grandes coberteras 
(Lundberg y Alatalo, 1992), aunque a veces incluye todas las grandes coberteras y varias 
secundarias (Blasco-Zumeta y Heinze, 2011). Sin embargo, todas las primarias, sus 
coberteras, las grandes coberteras externas y las plumas de la cola son las mismas que las 
aves llevaban durante la migración de otoño (Lundberg y Alatalo, 1992).La muda de invierno 
suele ocurrir entre enero y febrero, aunque el periodo exacto se desconoce. Tras esta muda, 
existe una gran variabilidad en el color del plumaje nupcial que adquieren los machos, 
especialmente en las plumas dorsales. 
 
Hábitat 
Durante la reproducción, el papamoscas cerrojillo ocupa preferentemente bosques maduros y 
densos, sobre todo robledales de distintos tipos y pinares de pino silvestre (Pinus sylvestris) 
(Potti, 1985b; Sánchez, 1991), pero también cría en encinares (ver López-Huertas 2003, para 
una revisión detallada de las preferencias de hábitat; Potti et al., 2005). En la zona 
Eurosiberiana, está asociado principalmente a robledales y en menor medida a hayedos y 
pinares (Álvarez, 1989). En el País Vasco, se ha encontrado criando en zonas agrícolas con 
árboles viejos (Álvarez et al., 1985). En la región Mediterránea, prefiere bosques caducifolios a 
coníferas (Sanz, 1998). Sin embargo, la instalación de cajas-nido le ha permitido colonizar otro 
tipo de hábitats arbolados, como naranjales (De Juana, 1980; Potti y Montalvo, 1990; Urios et 
al., 1991) e incluso bosques poco maduros en los que escasean las oquedades naturales. 
Su rango altitudinal se encuentra entre los 1.000 y 1.500 m (De Juana, 1980; Román et al., 
1996; Jubete, 1997), aunque puede llegar a los 1.900 m en sierras del Sistema Central (Sanz 
1995, 1998). 
  
Abundancia 
La abundancia se ha estimado en 2,1 aves/10 ha en robledales maduros de la Cordillera 
Cantábrica (Álvarez, 1989), en 1,5-1,8 aves/10 ha en robledales albares y hayedos de Palencia 
(Jubete, 1997) y en 2 aves/10 ha en melojares de Madrid (Potti y Montalvo, 1990). En España, 
la media de densidades máximas es de 5,37 aves/10 ha en robledales, encinares y pinares de 
pino silvestre. 
  
Tamaño de población 
Se ha estimado que puede haber entre 130.000 y 350.000 parejas reproductoras en España 
(Merino y Potti, 1997). La población europea podría estar entre 4 y 16 millones de parejas 
(BirdLife International/EBBC, 2000). Durante los pasos migratorios es muy abundante en la 
Península (especialmente en el paso postnupcial; Tellería, 1981) y también puede verse en 
Canarias (Lorenzo, 1996). España se puede considerar como una zona subóptima para la 
especie (Sanz, 1997a). Las poblaciones más abundantes se encuentran en la mitad norte 
peninsular, pero se ha sugerido que las más aisladas tenderán a desaparecer (López-Huertas, 
2003), ya que sin el aporte de individuos de otras zonas, únicamente dependen de sus tasas 
de reproducción, que son las más bajas de Europa (Potti et al., 1987). 
  
Estatus de conservación 
Categoría global IUCN (2009): Preocupación Menor LC (BirdLife International, 2011). 
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Categoría para España IUCN (2002): No Evaluado NE (Madroño et al., 2005). 
El papamoscas cerrojillo aparece incluido en el Catálogo Nacional de Especies Amenazadas 
en la categoría “De interés especial”, en la Directiva 79/409/CEE de Aves en el Anexo II, en el 
Convenio de Berna en el Anexo II y en el Convenio de Bonn. 
  
Amenazas 
Dos de los principales problemas de conservación para la especie son el aislamiento y el 
pequeño tamaño de sus poblaciones, debido sobre todo a su distribución fragmentada y relicta 
en España. Otro de los problemas obvios es la pérdida de masas forestales maduras y densas, 
como consecuencia de una gestión forestal inadecuada. La sobreexplotación forestal no sólo 
afecta a la abundancia de alimento sino también a la disponibilidad de oquedades naturales 
adecuadas para criar. Por último, se ha sugerido que el aumento progresivo de la temperatura 
debido al cambio climático es un factor que afecta negativamente al éxito reproductor de esta 
especie (Sanz, 2003a, b; Potti, 2008a), especialmente en zonas donde las condiciones 
ambientales son impredecibles (Sæther et al., 2003). 
  
Medidas de conservación 
La instalación de cajas-nido artificiales es una de las medidas de conservación más sencillas y 
efectivas para favorecer la nidificación del papamoscas cerrojillo y en general de aves que 
crían en oquedades naturales (ver Sanz, 2000, para una revisión; Sanz, 2001a). En España, la 
colocación de nidales para aves insectívoras se ha utilizado tradicionalmente como herramienta 
de control biológico de plagas de insectos que afectan a la producción en la industria maderera. 
Sin embargo, también ha supuesto una medida efectiva para aumentar la densidad de aves 
insectívoras, especialmente en bosques poco maduros (Sanz, 2001a). El papamoscas cerrojillo 
se adapta fácilmente a criar en nidales artificiales e incluso los prefiere a las oquedades 
naturales (Lundberg y Alatalo, 1992). Esto ha facilitado enormemente el estudio de la biología 
básica de esta especie y su uso como modelo en trabajos metodológicos (e.g., Martínez et al., 
2003; Canal et al., 2010) y de ecología evolutiva, como veremos más adelante por la cantidad 
de referencias disponibles. 
 
Figura 1. Caja-nido protegida frente a depredadores. La tapa frontal está cubierta con una 
chapa metálica (C) J. Morales. 
  
No obstante, la colocación de nidales artificiales puede favorecer a las aves siempre que los 
nidales estén protegidos frente a posibles depredadores y se realice un seguimiento para 
comprobar su estado (Potti y Merino, 1994b; Sanz, 2000). Si no se toman medidas contra la 
depredación, la colocación de cajas-nido puede tener efectos desastrosos para las aves, ya 
que todos los nidales artificiales presentan una apariencia similar, que los depredadores 
aprenden a reconocer y a localizar fácilmente (Sanz, 2000). Potti y Merino (1994b) nos 
comentan este problema y nos describen un caso de depredación por comadreja (Mustela 
nivalis) que afectó al 87% de las cajas-nido ocupadas por papamoscas cerrojillos. Una manera 
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de proteger las cajas es colocar un tubo de unos 9 cm de largo en la entrada (Figura 1), para 
evitar que pequeños carnívoros, como la comadreja y la gineta (Genetta genetta), puedan 
sacar a los pollos con la pata (ver también otras soluciones propuestas por Potti y Merino, 
1994b). La protección más efectiva contra pícidos, como el pico picapinos (Dendrocopus 
major), es hacer las cajas-nido de algún material resistente, como por ejemplo, una mezcla de 
serrín y cemento. Si las cajas son de madera, la otra opción es forrarlas con malla de acero, 
preferiblemente de unos 4 mm de luz, dejando libre únicamente el agujero frontal de entrada en 
la caja. La protección de las cajas-nido frente a los depredadores puede resultar tediosa, pero a 
la larga, además de beneficiar a los pájaros, mantiene las cajas-nido en mucho mejor estado 
que las que no están protegidas (J. Morales, observación personal). 
Por último, un estudio realizado en el macizo de Ayllón (Sistema Central) ha sugerido que las 
repoblaciones de pino, concretamente de pino albar (Pinus sylvestris), pueden favorecer la 
densidad de numerosas especies de aves, incluido el papamoscas, especialmente cuando el 
manejo de las repoblaciones favorece cierta heterogeneidad vertical y horizontal en la 
vegetación (Potti, 1985a).  
 
Distribución geográfica 
El área de distribución de la especie se extiende por Europa, desde la Península Ibérica y las 
islas Británicas hasta los Urales, y por el oeste de Siberia (Glutz von Blotzheim y Bauer, 1993; 
Cramp y Perrins, 1993). 
En general, durante la reproducción, el papamoscas cerrojillo se distribuye de forma 
fragmentada en España, ya que se restringe a zonas montañosas. Aparece de forma irregular 
en la región Eurosiberiana y presenta una distribución relicta en la región Mediterránea. Ocupa 
parte de la Cordillera Cantábrica (sobre todo oriental), falta en Galicia y alcanza puntos 
aislados del País Vasco (Aldaz y Emazabel, 1918; Álvarez et al., 1998) y el Pirineo Navarro. En 
la región Mediterránea, cría en el Sistema Ibérico, en puntos aislados de ambas mesetas (e.g., 
Carnero y Peris, 1988), en comarcas serranas del Sistema Central, incluido Cáceres, y de 
manera localizada en Sierra Morena, Aragón, Cataluña y Levante. Es rara en Córdoba y Jaén, 
aparece en puntos aislados en Granada (Nogueras Ocaña, 2010) y en la vega fluvial del Genil 
(Pleguezuelos, 1992) y hay citas estivales en el norte de Sevilla (Chiclana et al., 2002). Falta en 
Baleares, Canarias, Ceuta y Melilla (López-Huertas, 2003). 
 
Voz 
La voz de alarma consiste en un repetido y nervioso pik, pik, pik, corto y metálico. El canto del 
macho en primavera es un trino rítmico, algo gorjeante, con repentinos cambios de tono tras 
una secuencia disilábica (SEO/Birdlife 2008). Los cantos de los machos ibéricos son más 
cortos y tienen menos sílabas que los de otras poblaciones europeas (Haavie et al. 2004; 
incluye varios sonogramas).  
Algunos recursos online: http://www.enciclopediadelasaves.es (SEO/Birdlife) y 
http://www.wildlife-sound.org 
 
Movimientos 
Migración 
Se trata de una especie migradora transahariana en toda su distribución euroasiática (Bernis, 
1962). La invernada tiene lugar en regiones tropicales del continente africano, aunque en algún 
caso excepcional se han dado citas invernales en Badajoz, Gran Canaria y Madrid (Pérez-
Chiscano, 1975; de la Puente et al., 2002; Molina y Lorenzo, 2004). Recientemente, se han 
registrado citas invernales en Salamanca, Burgos, Guipúzcoa, Logroño, Barcelona, Girona, 
Toledo, Jaén, Cádiz, Murcia y Baleares. Además hay una cita en Portugal (Vila Real). Tras los 
meses de invierno, realiza la migración hacia las zonas de cría situadas en el norte de África y 
en Europa, a las que llega entre los meses de abril y mayo (Potti y Montalvo, 1991b; Sanz, 
1997a). Las recuperaciones de papamoscas cerrojillo en zonas de cría del centro y norte de 
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Europa ofrecen la posibilidad de estudiar las rutas seguidas durante la migración de primavera 
(ver Rguibi-Idrissi, 2011, donde se han publicado las recuperaciones de papamoscas cerrojillos 
capturados entre marzo y mayo en la costa Mediterránea e Islas Baleares). Tras la 
reproducción y la muda de verano, comienza la migración hacia las zonas de invernada, más o 
menos a mediados del mes de agosto (Lundberg y Alatalo, 1992). La mayoría de las 
recuperaciones otoñales tienen lugar en el centro y oeste de la Península Ibérica (Tellería et 
al., 1999). 
La fecha de llegada a los territorios de cría es relativamente flexible y depende de las 
condiciones ambientales encontradas durante la migración (temperatura y precipitación, 
principalmente; Both et al., 2006). Los machos suelen llegar antes que las hembras y los más 
tempranos son machos más viejos y con mayor éxito reproductor que los tardíos (Potti y 
Montalvo, 1991b; Potti, 1998a; Ruiz de la Castañeda et al., 2009). Además, los machos que 
comienzan antes la reproducción tienen más probabilidades de ser polígamos y por tanto de 
aumentar su paternidad extra-pareja (Canal et al., 2012a). Esto sugiere que la selección sexual 
es el principal mecanismo que promueve la llegada temprana de los machos con respecto a las 
hembras (Canal et al., 2012a). Sin embargo, llegar pronto tiene sus inconvenientes, pues los 
machos más tempranos sufren una mayor prevalencia de parásitos sanguíneos (Ruiz de la 
Castañeda et al., 2009) y mayores niveles de estrés fisiológico (Lobato et al., 2010). 
Los meses en los que podemos ver al papamoscas cerrojillo en la Península Ibérica, ya sea en 
paso o criando, comprenden desde mediados de abril hasta finales de octubre. 
Durante su migración a través de la Península, se asientan en determinadas áreas donde 
incrementan su peso y sus reservas de grasa, observándose que la tendencia al asentamiento 
es mayor en juveniles que en adultos y que la duración de la estancia se relaciona con la tasa 
de incremento de peso (Veiga, 1986). 
En años de fuerte sequía, en los que se reduce la disponibilidad de alimento, el número de 
papamoscas cerrojillos observados en el sur de Portugal es menor (Vowles y Vowles, 1993). 
Dispersión 
Se trata de una especie que muestra una gran filopatría, especialmente en las poblaciones 
ibéricas (Potti y Montalvo, 1991c; Sanz y Moreno, 2000; Sanz, 2001b). Se ha reportado que un 
16% de los juveniles anillados en una población del Sistema Central vuelve a criar en la misma 
zona en años posteriores (Potti y Montalvo, 1991c), un porcentaje alto en comparación con 
otras poblaciones europeas, en las que la tasa de retorno suele ser como máximo de un 10%. 
El papamoscas no sólo vuelve a la misma zona donde nació, sino que además muestra una 
gran fidelidad por el territorio (la oquedad o caja-nido) donde crió en años anteriores. Un 7% de 
las hembras ocupa exactamente la misma caja-nido que el año anterior y cerca de un 50% se 
establece en una caja a menos de 100 m de la que ocupó el año anterior (Sanz, 2001b). 
Probablemente, las hembras buscan primero en los territorios que conocen, y si no encuentran 
machos cortejando en ellos, es cuando se dispersan (Potti y Montalvo, 1991b). La dispersión 
también puede deberse a la presencia de otras especies competidoras (por ejemplo, algunos 
páridos) que han llegado antes a los territorios de cría y han ocupado las cajas-nido (Harvey et 
al., 1984). También se ha sugerido que la fidelidad por el territorio está asociada con la 
experiencia previa, de manera que los individuos que criaron en un territorio de alta calidad en 
años anteriores tienden a repetir (Montalvo y Potti, 1992). Curiosamente, los individuos que 
crían con una pareja distinta a la del año anterior se dispersan más que las parejas que no se 
divorcian (Montalvo y Potti, 1992). 
 
Ecología trófica 
Dieta 
El papamoscas es una especie insectívora y, de acuerdo a su nombre, tiene la costumbre de 
capturar insectos en vuelo entre posadero y posadero (Sanz, 2000; Sanz, 2001a). No obstante, 
también se alimenta de frutos cuando está en paso otoñal por España hacia las zonas de 
invernada (Jordano, 1981, 1984, 1987, 1995; Pérez-Chiscano, 1983; Herrera, 1984a; 
Pedrocchi-Renault, 1987; Fuentes et al., 1989; Fuentes, 1990; Hernández, 1993, 1995; 2009; 
revisado por Hernández, 1999). Cuando está en paso por el noroeste de España, se ha 
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reportado que un 30% de la dieta consiste en frutos con alto contenido lipídico, como los del 
Cornejo Cornus sanguinea (Hernández, 2009). 
Durante el otoño hace un elevado consumo de hormigas obreras y aladas en hábitats 
mediterráneos del sur peninsular, lo que parece relacionarse con la escasez de otras presas 
alternativas durante ese periodo (Herrera, 1984b).  
La dieta de los pollos es exclusivamente insectívora, siendo las orugas de mariposas y polillas 
las presas mayoritarias que los padres llevan al nido (Moreno et al., 1995; Sanz, 1997b).  
Uso del espacio 
Hay un estudio detallado sobre sustratos de forrajeo, que indica que el papamoscas cerrojillo 
realiza un uso similar del espacio en distintos tipos de bosque; como cabría esperar, la mayoría 
del tiempo (70-80%) forrajean en el aire y en menor medida en ramas, troncos, suelo o entre el 
follaje (en general, menos de un 10%) (Carrascal et al., 1987).    
 
Biología de la reproducción 
Cortejo 
Los machos son los primeros en llegar a los territorios de cría. Buscan una oquedad natural (o 
caja-nido) adecuada para la nidificación, donde comienzan a cantar para atraer a las hembras. 
Cuando un macho ha ocupado una caja-nido, la defiende frente a posibles competidores y en 
muchos casos se enzarza en agresivas peleas que duran varios minutos y que se repiten a lo 
largo del día (J. Morales, observación personal). 
Se trata de una especie monógama, aunque algunos machos son polígamos (un 4,4% según 
Potti y Montalvo, 1993a) y atraen a varias hembras a los territorios vecinos. 
Algunas hembras copulan con varios machos durante la etapa de cortejo y el comportamiento 
territorial de los machos desde el emparejamiento hasta la fecha de puesta es crucial para 
asegurarse la paternidad de los hijos. El porcentaje de nidos en los que hay hijos extra-pareja 
se ha estimado al menos en un 22,4% (un 7,5% de los pollos) en una población que cría en 
Valsaín, Segovia (Moreno et al., 2010a) y en un 27% (11% de los pollos) en otra que cría en La 
Hiruela, Madrid (Canal et al., 2012b). No obstante, parece ser muy variable entre años, pues en 
la población de La Hiruela alcanzó un 40% de los nidos (20% de los pollos) en un año en que 
curiosamente la sincronía reproductiva fue muy baja (Canal et al., 2012b). En la población de 
Valsaín se simuló la intrusión de otro individuo durante el cortejo, mediante una grabación de 
canto al lado de la caja-nido, y se encontró que los machos menos agresivos durante el test y 
los más jóvenes sufrieron una mayor pérdida de paternidad (Moreno et al., 2010a). Sin 
embargo, las características morfológicas de los machos no parecen estar relacionadas con la 
pérdida de paternidad (Moreno et al., 2013d). Los hijos extra-pareja tienen tarsos de menor 
tamaño que el resto de sus hermanos y, en nidadas grandes (aumentadas experimentalmente), 
pesan menos (Moreno et al., 2013d). Esto sugiere que las nidadas mixtas (con hijos extra-
pareja) no son una buena estrategia reproductiva.  
Construcción del nido 
Tradicionalmente, siempre se ha pensado que la hembra es la que se encarga en exclusiva de 
la construcción del nido. Recientemente, se ha observado que un 25 % de los machos también 
aportan material al nido y, curiosamente, las hembras emparejadas con machos constructores 
ponen huevos de mayor tamaño (ver Martínez-de la Puente et al., 2009a, para una discusión 
detallada sobre este comportamiento). La construcción de todo el nido puede durar entre 4 y 11 
días (del Hoyo et al., 2006) y la tasa de construcción es de unos 6 g de material por día 
(Moreno et al., 2008a). 
El tamaño del nido juega un papel importante tras la puesta, al estar asociado positivamente 
con la eficiencia incubadora de la hembra (Moreno et al., 2010b). Sin embargo, su construcción 
impone un coste fisiológico para las hembras, ya que las que construyen el nido más 
rápidamente sufren mayores niveles de estrés fisiológico (Moreno et al., 2008a). Asimismo, la 
cantidad de material que las hembras aportan al nido y el tiempo que tardan en construirlo 
influye negativamente en la tasa de cebas durante el cuidado parental y en el crecimiento de 
los pollos (Moreno et al., 2010b). 
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Los nidos son construidos a base de material de origen vegetal, como cortezas de jara o de 
pino, hojas de roble y hierba seca, variando en su composición en función del tipo de hábitat 
(Moreno et al., 2009; Cantarero et al., 2013). El cuenco suele estar rematado por algunos pelos 
de animal, como por ejemplo crines de caballo, que sujetan el material, dando consistencia al 
cuenco donde la hembra pone los huevos (J. Morales, observación personal; Figura 1). Las 
hembras prefieren construir el nido en cajas-nido vacías, sin restos de material que indiquen 
que otras aves las han utilizado; seguramente esta preferencia se ha seleccionado para evitar 
infestaciones de ectoparásitos presentes en nidos usados previamente (Merino y Potti, 1995a). 
Puesta y características de los huevos 
Entre la fecha de emparejamiento y la puesta del primer huevo suele transcurrir un periodo de 
tiempo, que suele ser más corto en individuos tardíos (Potti, 1999a). La fecha de puesta del 
primer huevo suele ocurrir entre finales de mayo y finales de junio (Potti et al., 1987). La 
hembra realiza una puesta de un huevo por día a primera hora de la mañana, aunque a veces 
hace pausas de un día o como mucho dos entre un huevo y otro (J. Morales, observación 
personal). El tamaño de puesta habitual oscila entre 4 y 7 huevos, con una media de 5,7 y una 
moda de 6 huevos (Sanz, 1997c). Un estudio experimental sugiere que las hembras ajustan el 
tamaño de puesta a la disponibilidad de alimento que encuentran al inicio de la reproducción 
(Sanz y Moreno, 1995a). La fecha y el tamaño de puesta muestran una relación cuadrática con 
la latitud (Sanz, 1997a), que podría estar condicionada por las horas de luz disponibles para 
encontrar comida (Sanz, 1999). 
Los huevos son elípticos y de color azul verdoso (Moreno et al., 2006a presenta una curva de 
reflectancia típica de un huevo de papamoscas). Las hembras jóvenes y las que presentan 
mejor condición ponen huevos de mayor tamaño (Potti 1993b) y de color más intenso (Moreno 
et al., 2006a). Se ha estimado que el rango de volumen de los huevos está entre 1.400 y 1.900 
mm3 (Moreno et al., 2004; Osorno et al., 2006). En promedio, el peso de un huevo recién 
puesto es de 1,62 ± 0,11 g, aunque puede aumentar significativamente (i.e., 1.70 ± 0.11 g) si 
las hembras reciben alimentación suplementaria durante la puesta (Moreno et al., 2006a). 
Curiosamente, la condición de las hembras en sus dos primeras semanas de edad influye en el 
tamaño de los huevos que ponen cuando son adultas (Potti, 1999b). Las hembras emparejadas 
con un mismo macho (en distintos años) ponen huevos de similar tamaño (Potti, 2007a). Esto 
podría deberse a que el territorio defendido por el macho es similar entre un año y otro o a que 
la inversión de las hembras en los huevos depende de la calidad del macho (pues en una de 
las poblaciones ibéricas se sabe que el tamaño del huevo está asociado al atractivo sexual del 
macho; Osorno et al., 2006). El tamaño de los huevos influye positivamente en el desarrollo de 
los pollos, puesto que los pollos que han nacido de huevos grandes desarrollan tarsos de 
mayor longitud (Potti y Merino, 1994a). 
En un estudio realizado en distintas poblaciones europeas de papamoscas cerrojillo se analizó 
la concentración de carotenoides (pigmentos con importantes funciones fisiológicas) en la 
yema de los huevos y se concluyó que la población ibérica incluida en el estudio presentaba 
niveles muy bajos comparados con poblaciones centroeuropeas (Eeva et al., 2010; Ruuskanen 
et al., 2011). Esto podría deberse a que en la población ibérica los papamoscas comienzan la 
puesta demasiado pronto con respecto a la disponibilidad de alimento rico en carotenoides 
(Eeva et al., 2010). Por otro lado, en estas mismas poblaciones se analizaron los pigmentos y 
estructura de la cáscara de los huevos y se encontró que la población ibérica presentaba una 
concentración muy elevada de biliverdina (Morales et al., 2013), pigmento responsable del 
color azul verdoso de los huevos. Al igual que los pigmentos carotenoides, la biliverdina 
también posee importantes propiedades fisiológicas, como por ejemplo una gran capacidad 
antioxidante e inmuno-estimuladora (ver apartado “El color azul de los huevos; sección de 
Comportamiento). Además, la conclusión principal de este último estudio fue que el grosor de 
la cáscara de los huevos se asocia positivamente con la temperatura mínima registrada en las 
localidades de estudio, de manera que las cáscaras más finas se encontraron en poblaciones 
con temperaturas más bajas durante la puesta (Morales et al., 2013). Una posible explicación 
de este resultado es que la inversión de recursos que realizan las hembras en la cáscara está 
limitada por las altas demandas energéticas que suponen las bajas temperaturas. Por último, 
con datos de las mismas poblaciones, se detectó que las cáscaras de los huevos de la 
población ibérica presentaron niveles relativamente altos de metales pesados, como el plomo, 
en comparación con otras poblaciones europeas (Ruuskanen et al., 2014).  
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Figura 1. Puesta de papamoscas de cuatro huevos (no es el tamaño típico de puesta, que 
suele ser 6) en un nido construido a base de cortezas de jara y pino silvestre, rematado con 
crines de caballo en el cuenco (C) J. Morales. 
  
Incubación 
La hembra incuba sola y normalmente comienza a hacerlo tras poner el penúltimo huevo, 
aunque las hembras en muy buena condición suelen empezar a incubar incluso tres días antes 
de terminar la puesta (Potti, 1998b; Figura 2). El periodo de incubación suele durar dos 
semanas (promedio ± SD: 14,33 ± 0,72 días; Sanz, 1996). Las hembras que empiezan a 
incubar antes ponen puestas de mayor tamaño, aunque esto no parece aumentar su eficacia 
biológica (Potti, 1998b). Se ha reportado que las hembras que incuban durante más tiempo en 
los días previos a la puesta del último huevo muestran menor carga bacteriana en los huevos, 
por lo que se ha sugerido que una incubación temprana e intensa podría funcionar como un 
mecanismo anti-microbiano (Ruiz de Castañeda et al., 2012a). Las hembras con mayor 
disponibilidad de alimento durante la incubación y con mayor condición corporal consiguen 
reducir el periodo de incubación (Sanz, 1996; ver Sanz, 1994, para una discusión detallada 
sobre las restricciones energéticas de las hembras). 
Se ha demostrado experimentalmente que incubar un huevo más en una puesta de cinco 
huevos supone un aumento en el gasto energético de las hembras; sin embargo, incubar un 
huevo más en una puesta de seis no supone ningún cambio en el gasto energético (Moreno y 
Sanz, 1994). Algunas hembras reducen activamente su inversión parental, llegando a retirar 
uno o más huevos del nido para no incubarlos (Lobato et al., 2006). 
La hembra es alimentada parcialmente por el macho mientras está incubando y se ha 
demostrado experimentalmente que el macho ajusta la tasa de cebas a los requerimientos 
energéticos de la hembra (Moreno et al., 2011a). 
 
Figura 2. Hembra incubando en el nido. Este individuo presenta una mancha blanca incipiente 
en la frente (C) J. Morales. 
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Desarrollo de los pollos 
Una vez que eclosionan los huevos, la hembra empolla a los recién nacidos durante una 
semana (Sanz y Moreno, 1995b). El tiempo que pasa la hembra empollando es importante para 
reducir los costes de termorregulación de los pollos. El esfuerzo parental del macho durante 
esta fase está positivamente relacionado con el tiempo que pasa la hembra incubando (Moreno 
et al., 2006b).  
Los pollos permanecen en el nido unos 15-16 días y desde que nacen son alimentados por 
ambos padres. A las dos semanas de edad, los pollos macho pesan más que las hembras en 
nidos de baja calidad (infestados por ácaros o situados en un territorio pobre), mientras que en 
el resto de los nidos no hay diferencias de peso entre sexos (Potti, 1999c). La longitud del tarso 
a las dos semanas de edad es menor en nidadas tardías y en nidadas infestadas por ácaros 
(Potti y Merino, 1994a). Las hembras suelen desarrollar alas más largas que los machos, 
aunque la diferencia se invierte en la vida adulta (Potti, 2000a). El crecimiento del ala es menor 
en nidadas numerosas y tardías y es similar en pollos del mismo nido (Potti, 2000a), lo que 
apunta a efectos genéticos o de un ambiente compartido por hermanos de un mismo nido. 
Éxito reproductor  
El éxito de eclosión suele ser alto (86-87 %; Potti et al., 1987) y aumenta cuando los huevos 
son de mayor tamaño o cuando la hembra ha puesto menos huevos (Potti y Merino, 1996a). 
Los huevos en posiciones intermedias en el orden de puesta tienen mayor probabilidad de 
eclosionar (Potti y Merino, 1996a). Curiosamente, las parejas formadas por machos jóvenes y 
hembras viejas presentan menor éxito de eclosión que las parejas con otras combinaciones de 
edad (Potti y Merino, 1996a). Probablemente esto se debe a que los machos más jóvenes 
reducen el nivel de esfuerzo cuando están emparejados con hembras senescentes (Potti y 
Merino, 1996a). 
Uno de los factores que más influye en el éxito reproductor es el peso de los volantones. Los 
pollos que más pesan tienen mayor probabilidad de sobrevivir (Potti et al., 2002). Cuando los 
nidos están ubicados en hábitats desfavorables o en zonas marginales con escasez de 
alimento, el éxito reproductor parece estar determinado por factores puramente ambientales 
(Sanz, 1994). 
  
Estructura y dinámica de poblaciones 
Las hembras de papamoscas cerrojillo normalmente comienzan a reproducirse en su primer o 
segundo año de edad, mientras que los machos suelen hacerlo tras el segundo o el tercer año 
(Potti y Montalvo, 1991c). Al menos en una de las poblaciones que cría en el Sistema Central, 
se ha reportado que las hembras no muestran indicios de senescencia reproductiva hasta la 
edad de cinco años e incluso por encima de esta edad parece que no hay evidencias claras de 
senescencia reproductiva o que ésta es muy débil (Sanz y Moreno, 2000).  
La supervivencia de las hembras en las poblaciones ibéricas es relativamente elevada en 
comparación con la de las poblaciones europeas (Sanz, 2001b). La probabilidad de 
supervivencia aumenta desde los dos primeros años de vida hasta los 3-4 años de edad (Sanz 
y Moreno, 2000). Una posible causa de la elevada supervivencia en las poblaciones ibéricas 
podría ser que las distancias recorridas durante la migración son menores que las de otras 
poblaciones europeas (Sanz y Moreno, 2000). 
Los individuos que se encuentran criando a los 7 años de edad suelen ser muy pocos en 
ambos sexos (Tabla 1). Aún así, existen evidencias de individuos longevos en varias 
poblaciones ibéricas (Potti, 2000b; Sanz, 2001b; Morales et al., 2007a).  
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Tabla 1. Estructura de edades de papamoscas cerrojillo en La Hiruela (Madrid) a lo largo de 
varios años de muestreo. Según Potti (2000b). 
edad (años) machos hembras 
1 76 (26%) 96 (33%) 
2 112 (38%) 106 (36%) 
3 54 (19%) 48 (16%) 
4 31 (11%) 30 (10%) 
5 13 (4%) 9 (3%) 
6 4 (1%) 3 (1%) 
7 1 (0.3%) 1 (0.3%) 
  
Interacciones con otras especies 
El papamoscas cerrojillo compite con otras especies de aves (por ejemplo, herrerillos 
comunes Cyanistes caeruleus y carboneros comunes Parus major) por las oquedades o cajas-
nido disponibles para la nidificación, y al menos en una de las poblaciones ibéricas suele ser la 
especie dominante en estas luchas por el territorio (ver Potti, 2009, para una discusión sobre 
este tema). 
  
Estrategias antidepredatorias 
Los adultos emiten una señal de alarma repetitiva y característica cuando detectan algún 
peligro, que además acompañan de continuos aleteos en los que claramente muestran la franja 
blanca alar (J. Morales, observación personal). Aparentemente, las señales auditivas de alama 
previenen a los pollos de hacer ruido en el nido, ya que estos paran inmediatamente de pedir 
comida, a no ser que estén al borde de la inanición, en cuyo caso lo normal es que sigan 
pidiendo a pesar del riesgo (J. Morales, observación personal). 
Existe una gran variabilidad en la agresividad que muestran los adultos hacia un posible 
depredador, desde individuos poco activos o temerosos que huyen o se mantienen alejados 
emitiendo protestas débiles, hasta individuos valientes que se aproximan directamente al 
depredador en rápidos vuelos (S. Ippi, datos no publicados).    
  
Depredadores 
Se han reportado casos de depredación por comadreja (Mustela nivalis) y pico picapinos 
(Dendrocopos major) dentro de las cajas-nido (Potti y Merino, 1994b). Estos depredadores se 
comen a los pollos, pero también pueden atacar a las hembras mientras están incubando. 
Otros posibles depredadores son el lirón careto (Eliomys quercinus) (O. Gordo, comunicación 
personal) y la culebra de escalera (Rhinechis scalaris), que en una ocasión se encontró dentro 
de una caja-nido después de haber depredado todos los pollos (G. Tomás, comunicación 
personal). 
  
Parásitos y patógenos 
Parásitos sanguíneos 
Las infecciones por parásitos sanguíneos son frecuentes en adultos y afectan a su capacidad 
reproductora (Sanz et al., 2001b). Por otro lado, un aumento en la inversión en cuidado 
parental (al menos en las hembras) aumenta la susceptibilidad de infección por parásitos 
sanguíneos (Sanz et al., 2002). Las prevalencias de Trypanosoma y Haemoproteus son las 
más elevadas en papamoscas adultos (11-23%) y las de Leucocytozoon las más bajas (1%) 
(Merino y Potti 1995c). Otros estudios han reportado prevalencias mayores en individuos 
adultos, al menos en un año determinado (Trypanosoma: 40% en hembras y casi un 30% en 
machos; Sanz et al., 2002), lo que sugiere que hay una variabilidad considerable entre 
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poblaciones y sobre todo entre años (Sanz et al. 2002). De hecho, las prevalencias 
de Trypanosoma y Haemoproteus en hembras pueden alcanzar un 60% durante la incubación 
(Morales et al. 2007b) y concretamente la de Trypanosoma aumenta en hembras de edad 
avanzada (Sanz et al., 2001a). La infección por parásitos sanguíneos en las hembras está 
asociada con un menor éxito de eclosión (Sanz et al., 2001b), aunque no parece afectar a su 
condición corporal durante la puesta o al tamaño de los huevos (Sanz et al., 2001a). 
En los pollos, la prevalencia de infección por Trypanosoma es alta (21%) y la intensidad de 
infección es cuatro veces la de los adultos (Merino y Potti, 1995c). Sin embargo, es raro 
encontrar pollos de menos de 14 días infectados por Haemoproteus, seguramente porque el 
periodo de latencia es superior a dos semanas (Merino y Potti, 1995c). Al igual que en los 
adultos, la prevalencia de Leucocytozoon es muy baja (1%; Merino y Potti, 1995c). La 
probabilidad de infección por Trypanosoma en los pollos aumenta cuando la inversión en 
cuidado parental de sus madres disminuye (Merino et al., 1996). 
Ectoparásitos artrópodos 
Numerosos ectoparásitos hematófagos, como los ácaros Dermanyssus gallinoides, las larvas 
de la mosca Protocalliphora azurea y las pulgas Ceratophyllus gallinae, producen efectos 
negativos en el crecimiento y la supervivencia de los pollos (e.g., Merino y Potti, 1995b, 1996, 
1998; Merino et al., 1998; Moreno et al., 2002a), especialmente en los pollos macho (Potti y 
Merino, 1996b). Los efectos varían con las condiciones ambientales (Merino y Potti, 1996). 
Algunos son detectables incluso a largo plazo, ya que las hembras de papamoscas que nacen 
en nidos infestados de larvas de mosca ponen huevos más pequeños cuando son adultas 
(Potti, 2008b).  
Otros ectoparásitos habituales en los nidos son las moscas negras (Simuliidae) y los jejenes 
(Culicoides; Ceratopogonidae), con prevalencias del 56 y el 100%, respectivamente (Martínez-
de la Puente et al., 2009b). Estos parásitos son más frecuentes en nidos tardíos, con mayor 
número de pollos y en determinadas condiciones ambientales, como por ejemplo altas 
temperaturas (Martínez-de la Puente et al., 2009b, 2010). Además, ambos ectoparásitos 
producen efectos negativos en la condición corporal de los pollos (Martínez-de la Puente et al., 
2010). Los jejenes son vectores de diferentes parásitos sanguíneos como Haemoproteus y 
Leucocytozoon (consultar Martínez-de la Puente et al., 2011, para un análisis detallado de las 
interacciones entre jejenes y parásitos sanguíneos en el papamoscas cerrojillo). 
En papamoscas cerrojillos ibéricos también se ha citado el ácaro Proctophyllodes 
doleophyes  (de Rojas et al., 1993). 
Los papamoscas adultos también pueden estar parasitados por piojos Docophorulus 
capillatus (Soler-Cruz et al., 1982), que se alimentan de plumas o de restos de piel, siendo sus 
prevalencias moderadas (15-30%) (Potti y Merino, 1995b). La parasitación es más frecuente e 
intensa en las hembras que en los machos y parece que existe cierto grado de contagio entre 
la pareja (Potti y Merino, 1995b). 
El tipo de material con el que está construido el nido no parece afectar a la incidencia de 
ectoparásitos (Moreno et al., 2009; Cantarero et al., 2013). Sin embargo, los nidos de mayor 
tamaño albergan menos ácaros (Cantarero et al., 2013).  
Bacterias 
Los efectos de las bacterias sobre las aves silvestres han recibido escasa atención hasta hace 
relativamente poco. Pero se sabe, por ejemplo, que las bacterias degradadoras del 
plumaje Bacillus licheniformis suponen un riesgo importante para las aves. Curiosamente, 
estas bacterias afectan en mayor medida a las zonas blancas de las plumas que a las zonas 
melanizadas, especialmente en los machos (Ruiz de Castañeda et al., 2012b). Esto implica que 
los ornamentos blancos del plumaje son más sensibles a la degradación y, presumiblemente, 
son más costosos de expresar. 
También se ha estudiado otro tipo de bacterias en la cáscara de los huevos y en muestras de 
heces de las hembras (e.g., enterobacterias y pseudomonas) y se ha sugerido que puede 
haber una transmisión de la carga bacteriana de las madres a los huevos, probablemente a 
través de la cloaca (Ruiz-de Castañeda et al., 2011a). Además, se ha encontrado que la carga 
bacteriana de los huevos aumenta con la temperatura ambiental (Ruiz-de Castañeda et al., 
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2011a) y con la humedad relativa durante el periodo de puesta (Ruiz-de Castañeda et al., 
2011d). Un inicio temprano de la incubación puede favorecer una menor carga bacteriana en 
los huevos, posiblemente a través de la disminución de la humedad relativa (Ruiz-de 
Castañeda et al., 2011d).  Las bacterias de la familia Pseudomonaceae y otras gram-negativas 
son muy frecuentes en los huevos, aunque no se han encontrado efectos de la carga 
bacteriana sobre el éxito de eclosión (Ruiz-de Castañeda et al., 2011b). Salmonella y Yersinia, 
bacterias patógenas muy frecuentes en aves de corral, son sin embargo poco comunes en los 
huevos y en las heces de hembras de papamoscas (Ruiz-de Castañeda et al., 2011c). 
En dos estudios recientes se ha investigado la flora intestinal de los pollos (González-Braojos 
et al., 2012a, 2012b). La carga bacteriana y sus efectos sobre el crecimiento de los pollos 
varían con la edad. Por ejemplo, la carga de enterococos está negativamente asociada con el 
crecimiento del tarso a partir de una semana de edad, mientras que antes de esa fecha está 
positivamente relacionada con el peso y tarso de los pollos (González-Braojos et al., 2012a). 
También se ha reportado que Enterococcus faecium favorece el crecimiento de los pollos de 
papamoscas (Moreno et al., 2003). Por último, se han explorado las condiciones ambientales 
que favorecen la proliferación de la flora intestinal de los pollos. Así, se ha detectado que la 
carga bacteriana de la familia Enterobacteriaceae aumenta con la temperatura ambiental y 
disminuye con la precipitación y con la fecha de eclosión (González-Braojos et al., 2012b).   
 
Actividad 
No hay datos ibéricos. 
  
Dominio vital 
No hay datos ibéricos de las poblaciones reproductoras. Durante sus paradas migratorias en la 
Península Ibérica ocupan áreas de alimentación que defienden frente a individuos de la misma 
especie (Bibby y Green, 1980). 
  
Selección sexual 
Edad 
Un estudio correlativo sugiere que la edad es un criterio en el que los papamoscas basan la 
elección de pareja, puesto que los individuos se emparejan con otros de la misma edad o 
similar (Potti, 2000b). Como veremos a continuación, numerosos estudios correlativos y 
experimentales han investigado otros criterios (e.g., atractivo sexual) en los que se puede 
basar también la elección de pareja. 
Ornamentos del plumaje 
La mancha blanca en la frente de los machos (ver Figura 1 en el apartado de Identificación) es 
uno de los ornamentos mejor estudiados en esta especie. Los machos que expresan una 
mancha de mayor tamaño se emparejan antes que los demás (Potti y Montalvo, 1991b; pero 
ver Galván y Moreno, 2009) y presentan mayor paternidad extra-pareja que los machos menos 
ornamentados (Canal et al., 2011).  Además, en un estudio en el que se manipuló 
experimentalmente el tamaño de la mancha en los machos (aumentándolo o reduciéndolo), se 
encontró que las hembras pusieron huevos de menor tamaño cuando la mancha de su pareja 
era pequeña (Osorno et al., 2006). En conjunto, todos estos resultados sugieren que la mancha 
blanca en la frente es atractiva para las hembras y que juega un papel importante en la 
selección sexual, no sólo durante el emparejamiento sino también durante el periodo de 
cuidado parental. No obstante, en otro estudio en el que también se manipuló el tamaño de la 
mancha de los machos no se encontró ningún efecto en el cuidado parental de las hembras 
(Sanz, 2001c). Sin embargo, los machos con mancha reducida cebaron más a los pollos que 
los machos controles, lo que podría indicar que percibieron su falta de atractivo y de estatus e 
invirtieron más en reproducción, dada la escasa probabilidad de conseguir cópulas extra-pareja 
(Sanz, 2001c). Otros estudios se han centrado en las posibles asociaciones entre el tamaño de 
la mancha blanca de la frente y determinados parámetros fisiológicos. Los machos que exhiben 
manchas más grandes muestran menores niveles de estrés fisiológico (Lobato et al., 2010; 
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Moreno et al., 2011b) y mayor capacidad antioxidante (Moreno et al. 2011b), lo que sugiere que 
los machos atractivos gozan de un mejor estado de salud. La variación intra-poblacional en el 
tamaño de la mancha blanca en la frente es alta, pues se han reportado los siguientes rangos 
de tamaño en dos poblaciones vecinas: 14,5-107,1 y 19,4-93,2 mm2 (respectivamente, Osorno 
et al., 2006; Galván y Moreno, 2009). Los promedios de tamaño son similares en tres 
poblaciones ibéricas: 47, 58,4 y 49,7 mm2 (respectivamente, Potti y Montalvo, 1991b; Osorno et 
al., 2006; Galván y Moreno, 2009). 
En los machos también se han estudiado otros rasgos del plumaje, como el porcentaje de 
plumas negras en el dorso y la mancha blanca del ala (ver Figuras 1b y 1c en el apartado de 
Identificación). Las hembras emparejadas con machos más oscuros y con manchas en la frente 
de mayor tamaño sufren menor estrés oxidativo (Moreno et al., 2013c). El porcentaje de 
plumas negras está asociado con el éxito de emparejamiento en una de las poblaciones 
(Galván y Moreno, 2009) y con la paternidad extra-pareja en otra población vecina (Canal et al., 
2011), lo que apunta a que las hembras prefieren machos más oscuros. Esta preferencia difiere 
con respecto a otras poblaciones europeas, donde el papamoscas cerrojillo cría en simpatría 
con el collarino (Sæther et al., 1997). En poblaciones simpátricas, la preferencia de las 
hembras por machos marrones se ha propuesto como un mecanismo que les permite 
diferenciar a los machos de su misma especie y no confundirlos con collarinos (Sæther et al., 
1997). La mancha blanca de las primarias en los machos (ver Figura 1 en el apartado de 
Identificación) también podría jugar un papel en la elección de pareja, como ocurre en otras 
poblaciones europeas. A pesar de que su función no se ha demostrado de manera 
experimental en poblaciones ibéricas, se ha descubierto que las zonas blancas (no 
melanizadas) de las plumas primarias sufren mayor degradabilidad por bacterias que las 
negras (melanizadas), lo que sugiere que si funciona como una señal hacia otros individuos, es 
honesta (Ruiz-de Castañeda et al., 2012b). 
Algunas hembras en las poblaciones ibéricas presentan la mancha blanca en la frente (ver 
Figura 2 del apartado de Identificación), aunque el tamaño suele ser menor que en los machos 
(área promedio en las hembras: 33 mm2; J. Morales, datos no publicados). Este carácter es 
heredable tanto en machos como en hembras y la selección sobre su expresión en cualquiera 
de los sexos conlleva una respuesta correlacionada en el otro sexo (Potti y Canal, 2011). Potti 
y Merino (1996c) encontraron que las infecciones por parásitos sanguíneos son menos 
frecuentes e intensas en hembras que presentan mancha en la frente en comparación con 
hembras no ornamentadas. Se trata de un estudio con implicaciones muy relevantes en 
selección sexual, ya que fue de los primeros en demostrar que un ornamento femenino está 
asociado con la infección por parásitos en las hembras y podría tener un significado adaptativo 
como señal de calidad hacia los machos (o hacia otras hembras). Posteriormente, en un 
estudio experimental se demostró que las hembras que originalmente no tenían mancha en la 
frente sufrían un aumento de daño oxidativo cuando se les añadía una mancha artificial, 
posiblemente a través de un mecanismo de control social (esto es, interacciones con otras 
hembras o incluso con machos) (Moreno et al., 2013b). Por tanto, la presencia de mancha en 
las hembras implica elevados costes fisiológicos y podría funcionar como un indicador de 
estatus oxidativo (Moreno et al., 2013b). Un estudio correlativo apoya esta misma idea, puesto 
que las hembras con manchas en la frente de mayor tamaño (no manipuladas 
experimentalmente) presentan mayor estrés oxidativo (Moreno et al., 2013c). Además, la 
expresión de la mancha en las hembras se ha asociado con distintos parámetros de salud y de 
condición (Potti y Merino, 1996c; Morales et al., 2007a). La presencia de la mancha de la frente 
es más común en hembras de mayor edad (Potti, 1993a; Potti et al., 2013), aunque esto no 
siempre se cumple, puesto que un tercio de las hembras nunca la expresan, al menos en una 
de las poblaciones ibéricas (Morales et al., 2007a). Las hembras con mancha tienen mayor 
éxito reproductivo anual (Morales et al., 2007a) e incluso a lo largo de su vida (Potti et al., 
2013). Sin embargo, las hembras que expresan la mancha cuando son muy jóvenes (el primer 
o segundo año de vida) disminuyen su éxito reproductivo anual cuando envejecen (Potti et al., 
2013). También se ha encontrado que las hembras que expresan mancha en la frente difieren 
de las no ornamentadas en la cantidad de andrógenos que transfieren a los huevos según el 
orden de puesta (ver Gil et al., 2006, para una discusión sobre este resultado). Aún no se ha 
demostrado de manera experimental si los machos muestran una preferencia por hembras 
ornamentadas, pero se sabe que existe emparejamiento concordante según la mancha de la 
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frente (Potti y Merino, 1996c). La mancha blanca en la frente podría funcionar como una señal 
de estatus entre hembras (Morales et al., datos no publicados).  
También se ha estudiado la expresión de otro ornamento femenino del plumaje, que parece 
indicar salud y calidad reproductiva: el tamaño de la mancha blanca de las plumas primarias 
(Morales et al., 2007a; ver Figura 2 del apartado Identificación). A diferencia de la mancha en la 
frente, todas las hembras expresan la mancha en las plumas primarias. Y al igual que en los 
machos, las zonas blancas de las plumas primarias son más sensibles a la degradación por 
bacterias que las zonas melanizadas (Ruiz-de Castañeda et al., 2012b). 
El color azul de los huevos 
Además de los rasgos del plumaje, en esta especie existe otro rasgo que podría funcionar 
como  ornamento femenino. Moreno y Osorno (2003) propusieron que los colores azules o 
verdes de los huevos de muchas aves podrían funcionar como señales de calidad genética o 
fenotípica de las hembras, destinadas a estimular la contribución parental del macho. Se trata 
de una hipótesis novedosa, puesto que nunca antes se había propuesto que el color del huevo 
podría funcionar como una señal sexual. El papamoscas cerrojillo ha sido la especie modelo 
por antonomasia en la comprobación de esta hipótesis (además del estornino negro, Sturnus 
unicolor) y la gran mayoría de los trabajos se han llevado a cabo en poblaciones ibéricas. La 
hipótesis de Moreno y Osorno (2003) se basa en las propiedades antioxidantes de la 
biliverdina, el pigmento responsable del color azul-verdoso de los huevos, por lo que se supone 
que el color azul señaliza la capacidad antioxidante de las hembras. En línea con este 
supuesto, se ha demostrado que la pigmentación de la cáscara impone un coste a las hembras 
en términos de antioxidantes (Morales et al., 2008), lo que sugiere que las hembras con mayor 
capacidad antioxidante pueden transferir más pigmento a los huevos. Asimismo, las hembras 
que ponen huevos de color azul más intenso presentan mayores niveles de proteínas de estrés 
(HSP70) en sangre, confirmando que la pigmentación de la cáscara está asociada con el 
sistema antioxidante del organismo (Moreno et al., 2013a). Además, se ha encontrado que los 
últimos huevos de la puesta son menos coloridos que los primeros, otra prueba de que la 
inversión en la pigmentación de los huevos está limitada fisiológicamente (Moreno et al., 
2005b). 
Otros trabajos indican que el color del huevo refleja aspectos de la calidad de la hembra, 
concretamente, la condición nutricional durante la puesta (Moreno et al., 2006a) y la capacidad 
de respuesta inmunitaria humoral y celular (Moreno et al., 2005b). Además, el color refleja la 
cantidad de anticuerpos maternos transferidos a la yema del huevo (Morales et al., 2006b), por 
lo que los huevos más coloridos son de mayor calidad. Por otra parte, varios estudios apoyan 
la predicción más importante de la hipótesis del color de los huevos, que consiste en que los 
machos ceban más a los pollos nacidos de puestas más coloridas (Moreno et al., 2004; Moreno 
et al., 2006b; Moreno et al., 2008c). Asimismo, la pigmentación de los huevos predice el éxito 
reproductor (Morales et al., 2006b; Morales et al., 2008) y la condición de los pollos (Moreno et 
al., 2008c), y es un rasgo heredable (Morales et al., 2010), por lo que podría funcionar como 
una señal de “buenos genes” en hembras. No obstante, los huevos comienzan a perder color 
poco a poco tras la puesta, seguramente debido a la oxidación del pigmento, de manera que el 
contenido de la señal debe de ser más fiable cuando el huevo está recién puesto (Moreno et 
al., 2011c). 
Dadas las asociaciones positivas entre el color azul del huevo y aspectos de calidad 
reproductiva, se ha propuesto de manera muy preliminar que el color podría servir como 
indicador no destructivo del estado de salud y conservación de las poblaciones de papamoscas 
para los observadores de campo (Morales et al., 2006b; Morales et al., 2013). No obstante, 
falta demostrar que el color difiere entre poblaciones que crían en hábitats con diferente grado 
de conservación. 
Para más información sobre este tema, recomiendo ver el documental titulado “La paradoja de 
los huevos azules” de la serie Descubriendo el Comportamiento Animal (Sociedad Española de 
Etología, 2010). También se pueden consultar un capítulo de libro (Moreno, 2009) y un artículo 
de divulgación (Moreno y Osorno, 2005). 
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Inversión y cuidado parental 
Ambos padres ceban a los pollos desde que nacen hasta su independencia. Sin embargo, en 
nidos de machos polígamos, el cuidado parental se reparte de manera desigual entre los 
padres. En general la primera hembra con la que se empareja un macho polígamo se convierte 
en la hembra primaria y las demás en secundarias (Potti, 2003). El cuidado parental en los 
nidos secundarios corre prácticamente a cargo de las hembras y el macho sólo ayuda cuando 
los pollos del nido primario han volado (Potti, 2003). 
Durante el periodo de cuidado parental, el gasto energético que realizan los padres, 
especialmente el de las hembras, repercute en la condición de los pollos y por tanto en el éxito 
reproductor (Moreno et al., 1997). La inversión de los machos es más flexible que la de las 
hembras, ya que se ha comprobado que el macho aumenta su inversión parental si aumenta la 
demanda de alimento (Moreno et al., 1995, 1999b). Esto podría explicar por qué el gasto 
energético de las hembras durante el cuidado parental es repetible (poco flexible) a lo largo de 
los años, mientras que el de los machos es más variable (Potti et al., 1999b). Las hembras 
quizá son más restrictivas en su inversión por los efectos negativos que ésta puede tener en su 
supervivencia y reproducción futura. Por ejemplo, una consecuencia negativa de la inversión 
parental de las hembras es la pérdida de peso a lo largo de la reproducción (Potti, 1997; ver 
datos de J. Moreno en el apartado de Biometría: las hembras pierden más de un 14% de su 
peso original), especialmente en las hembras emparejadas con machos jóvenes o en peor 
condición (Potti y Merino, 1995c). Otro coste asociado con el esfuerzo maternal es el aumento 
de susceptibilidad frente a infecciones parasitarias, como la malaria aviar (Sanz et al. 2002). 
Una explicación alternativa de la falta de flexibilidad en la inversión parental de las hembras es 
que invierten al máximo de sus posibilidades y no pueden sobrepasar ese umbral, aunque los 
pollos pidan más alimento. Sin embargo, las hembras sí aumentan su esfuerzo parental en 
nidos infestados de ácaros (aunque sólo cuando la intensidad de parasitación es moderada, 
Merino et al., 1998). Esto no parece indicar que la estrategia de las hembras sea invertir al 
máximo de sus posibilidades, sino ser restrictivas acorde a los costes que su inversión les 
puede suponer. 
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